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D'AGARICUS BISPORUS (LANGE) IMBACH 

Valérie FORET 

Laboratoire de Mycochimie - Institut de Chimie et 
de Biologie Cellulaire et Moléculaire - Université. 

Claude Bernard, 69622 Villeurbanne Cedex. 

RÉSUMÉ - Les modalités de la fructification du champignon de couche Agaricus 
bisporus (Lange) Imbach sont encore mal connues en dépit des nombreux articles 
publiés sur le sujet. Cependant, un travail important a déjà été réalisé sur certains 
aspects métaboliques de �4 fructification de cette espèce, dont la revue 
bibliographique qui suit donne une synthèse. Après une analyse détaillée de la com- 
position chimique du carpophore, les modifications biochimiques associées, d'une 
part, au développement du carpophore et d'autre part, au cycle de fructification - 
phénomène des volées - sont passées en revue, avec une attention plus particulière 
envers les hydrates de carbone non structuraux (mannitol, tréhalose et glycogène) et 
les métabolites azotés solubles (urée, acides aminés libres et composés affines) et non 
solubles (protéines, chitine et acides nucléiques). Le rôle du métabolisme des 
hydrates de carbone dans le déterminisme des volées est également considéré, à la 
lumière de récentes découvertes. 

ABSTRACT - The modalities of fruiting of the cultivated mushroom Agaricus bispo- 
rus (Lange) Imbach are still unknown despite the numerous papers referring to them. 
However, much work has already been done on some metabolic aspects of the fruit- 
ing of this species of which the following bibliographic review gives a synthesis. Af- 
ter a detailed analysis of the sporophore chemical composition, the biochemical 
changes related on one hand to the fruitbody development and, on the other hand, 
to the fruiting cycle - flushing - are reviewed with particular attention drawn to non- 
structural carbohydrates (mannitol, trehalose and glycogen) and soluble- (urea, free 
amino acids and related compounds) and non-soluble (proteins, chitin and nucleic 
acids) nitrogen compounds. The role of carbohydrates metabolism in the determin- 
ism of flushes is also considered in the light of recent discoveries. 

MOTS CLES : Agaricus bisporus, revue bibliographique, fructification, carpophore, 
biochimie, volée, hydrates de carbone non structuraux, metabolites azotés. 

INTRODUCTION 

Le champignon de couche Agaricus bisporus (Lange) Imbach a fait et 
continue de faire l'objet de nombreux travaux scientifiques en raison de son 
importance économique d'une part, et des modalités particuliéres de sa 
fructification d'autre part. En effet, certains aspects de la biologie de ce 
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champignon ne sont pas complétement élucidés: on ne connait pas, par 

exemple, la nature exacte des facteurs qui contrôlent l'initiation des 

carpophores (fructifications); il en est de méme pour les facteurs gouvernant 

le processus de fructification rythmée du champignon (phénoméne des 

volées). 

Les nombreuses recherches fondamentales menées dans cette voie 

(Hayes & Nair, 1975; Elliott, 1985 a, b; Flegg & Wood, 1985; Gaze, 1985) 

ont donné la preuve que l'on ne peut dissocier les différentes étapes de la 

physiologie du champignon (fructification en particulier) des modifications 

biochimiques, ou d'un point de vue gènéral, métaboliques, subies par celui- 

ci. 

Ainsi, une meilleure connaissance du métabolisme de la fructification 

d'Agaricus bisporus a été acquise au cours des vingt derniéres années, dont 

nous proposons la synthése dans la revue bibliographique qui suit. 

COMPOSITION CHIMIQUE DU CARPOPHORE 

1- Analyse sommaire 

La composition chimique du champignon de couche fait régulièrement 

l'objet de publications scientifiques pour deux raisons majeures: 

- une connaissance approfondie de la valeur nutritive du champignon 

s'avère nécessaire étant donné l'importance croissante de celui-ci dans l'ali- 

mentation humaine, 

- la composition chimique du champignon est difficile à évaluer à cau- 

se de sa grande variabilité, due à des facteurs extrinsèques (composition du 

substrat de croissance, méthode de culture, imprécision relative des 

méthodes d'analyse...) et intrinsèques (caractères génétiques de la souche 

utilisée, stade de développement et partie du carpophore considérés, phase 

du cycle de récolte...). 

Dans le carpophore d'Agaricus bisporus, la matière sèche ne représente 

pondéralement que 10 % environ de la matière fraîche (Tab.l); elle est 

constituée à près de 80 % de protéines s.l. et d'hydrates de carbone 

(glucides); les lipides y sont en nette minorité. 

La disparité des valeurs du taux de protéines entre les différentes publi- 

cations refléte, dans une large mesure, le manque de précision des méthodes 

de dosage usuelles. La conversion du taux d'azote total par un facteur de 

6,25 donne, selon Hayes & Haddad (1976), une mauvaise estimation du taux 

réel de protéines du champignon cultivé, pour deux raisons: 

- les protéines brutes de l'Agaric, aprés purification, renfermeraient 

moins de 16 % d'azote (11,79 % d9aprés Fitzpatrick et al., 1946), 

- les composés azotés non protéiques (chitine principalement) 

représentent une part non négligeable de l'azote total. 

Source : MNHN, Paris 
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Ou bien l'on tient compte uniquement, comme Abou-Heilah et al. 

(1987), du taux d'azote réel des protéines du champignon, et dans ce cas, le 

facteur de conversion à utiliser devient 8,48 (4 100/11,79). Ou bien l'on 

considère, comme Diem & Lentner (1970) et KreB (1986), que l'azote sous 

forme de protéines représente 2/3 de l'azote total, et dans ce cas, le facteur 

de conversion devient 4,17 (= 2/3 x 6,25). 

L'étude comparative réalisée par Weaver et al. (1977), tendrait à prou- 

ver que la méthode la plus fiable pour estimer le taux de protéines réel du 

F4=4 1 - %��& ��� DETAILLEE DU PONE. LASARICUS ISP 
TRE 1L - DETAILED COMPOSITION DFE SHOP LUIS SEDIS 

UIS TUE 

CE 

F6 N? 

wn 

m 

u-30 

E>= 1. $��� ����) 

"n 

+ Polysacctarides (Z D 
M=5 totaus F5 F 
6> �4=5 13,5 V 
?4E> $� M. 

"?N= 000 
>57 
�/ 

LIT GF) 
Venit [0 - 50 2 eoe 
Y best inm 

"?4EE disaccharides (S) etenim 

+ teoses (glucose, galactose, fructose 
+ 5L5 <=<5, ?=5, rhamnose, 
� 
>L5 Uglocosanine, N = acttyl= 
E>=) 

+ fcides uroniques [acides galacturoni- 
(ue et glucuroni quel 
m 

+ Trthalose Uusqu'à 20 D! 

�&& 

* composts eats slbles (5 = 10 D 
Td 
A acides uiis Libres et apparentés 

apritine, 322728 
ons acs, 
nitrate, nitrite 2 
Bases arottes Libres, 
?E, ?V65 use 

* fides <4=4 (2 30 27 
�& 
T9» AD 

� 

+ ><5 (C8) 
74>4= 
6LL5 (C2) 

+ Were aliphatiques els rient 

V tbe i, G ol- 
'> << de urine 
de kal 
?>54, >4 

"Kis gras Libres, dnt =: 

ile ?>6<?O5) 
ie paletique 

?V65 OF5 

V Brides (eres, di et trim 
* Stra et =><5, 54 7 

+ L=L ¬ dei d �44 
74=4 

+ Biycolipides, dont : 
%&$� 
Y Seres acttylés * 

* Pogpolipites ent + 
* Prosghatidyictaline (= Lécithioe) 
1 Phsphatiy thao anne 
| Prsphatiylstrine 
Phosphatidyl inositol 

© >=L =5?7: 
%�&� 
Ponge (D, = LED tme 

io zn etm 4D >í. 
aine 

a Calcina (0,02 - 0,2 555 
>44 <5 - Qu D enm 
Fae (0,02 - uy D etm 
^ ive (1,0 - 02 D etam 
^ linc 10,004 - 000 D e 

�F=4 6=: FM5 

AAL, tge B Cl, Ory Ty My My Se 

¬ telle à 1 = 
%&' 

<=E= �> 
J- Rochelle aL, 8 
Tue e aL. 
J flo À los, LES, 
V iei at dl. 1986 b. 
S Blow at al, 1986, 
eode rena, I. 
Te bye et dl. 1978. 
+ ,>= GL, ��. 
+ Diea k Lentrer, 1970, 
Y bis et al, I 

Entre parenthèses : teneurs en pourcentage éu poids de matière sèche. 

Ve Fil e al, 1982. 
12- Goulston et alu 1975 
Te ritin et al. , 1990, 
Moe, i. 
15- ament, 179 4. 
Ie �>F 4, 197, 
Pashia et al., 1864, 

>W=, 1971 
I- Holta k Schisler, 1971, 
Bh Mates, 182, 

242 ages et al. 198. 
2 lot, 
2 Miss t a, /, 
"e Kostelc k Hendry, 1881. 
ears, i5 
Be ritsit alae, 8. 
F-<, 

Lede k fast, 1878, 
ui Das, 190. 
�5 ?5= @ il. 188, 

3i- N Connell t Esselen, 1907. 
4 1976, 

'L< 
We Oa et a 
T- Pyysalo, 
4-> 
He Van der Peer, 1387, 
We Wao et al., 1580, 
�5<4 at al. � 

Source : MNHN, Paris 
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champignon de couche, est celle basée sur le dosage des acides aminés 
constitutifs des protéines (aprés hydrolyse chimique totale). 

2- Analyse détaillée 

Le tableau II donne la composition détaillée (mais cependant non ex- 
haustive) des différentes fractions biochimiques du carpophore d9Agaricus 
bisporus. 

D'une façon générale, on retrouve chez A. bisporus la plupart des 
composés typiquement fongiques; parmi ceux-ci, la chitine et son dérivé 
désacétylé le chitosane, constituants de base de la paroi cellulaire des cham- 
pignons (et représentants majeurs des fibres), le mannitol, le tréhalose et le 
glycogène, glucides très largement répandus chez les champignons, l9 urée, 
carbamide abondante chez de nombreux Basidiomyceétes, l^ ergostérol, stérol 
localisé dans les membranes cellulaires et constituant la provitamine D»; il 
faut citer également I9 octéne-1 ol-3, composé volatile responsable, pour 
beaucoup, de l'odeur caractéristique de nombreux champignons - aussi 
appelé "alcool de champignon". 

TABLEAU III - COMPOSITION EN VITAMINES DU CARPOPHORE (AGARICUS BISPORUS) 
&���� 111 - VITAMIN CONTENT OF THE SPOROPHORE (AGARICUS BISPORUS) 

che) VITAMINES HYDROSOLUBLES (en mg pour 100 g de partie consommable fr: 

flavine thénate xine cobalamine bate 
(B1) 4 (B2) (4^ (BS) 4 (Bi (o (0 wo 6G 

, 
| 

| 

Anderson & | 0,12 0,52 
Fellers (1942) 

Filios & Esse- | - 0,34- è 3 $ - Q9 7, 
len (1946) 0,35 : 

Dies k Lentner | 0,10 0,44 4 2,100 0,05 - 0,05 5,00 0,018 2,20 
(1970) | 

| | Hayes & Hand | - - - 0,03- - - - - 
(1981) 0,06 

kowski et - - E £ t J 
a1. (1986 b) 

Kren 0,0 045 7,10 - = - 4,00 - 4,70 
(1986) 

Van der Meer | 0,10 0,44 2,16 = - 0,025 5400 0,016 5,20 
(1987) 

VITAMINES LIPOSOLUBLES (pour 100 g de partie consommable fraïche) | 
(Van der Meer, 1987) 

Vitanine À + 10 vg | 
Vitamine D: 2 yg | 
Vitamine E 0,078 pg | 

Source : MNHN, Paris 
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Certains composés sont plus spécifiques du genre Agaricus voire de 
l'espèce À. bisporus; il s'agit en général de métabolites secondaires: ce sont, 
chez A. bisporus en particulier, � agaritine ou y-glutamyl-4 hydro- 
xyméthylphénylhydrazine et le GHB ou j-glutaminyl-4 hydroxybenzene, tous 
deux dérivés de la voie du shikimate et assimilés à des acides aminés en rai- 
son de la présence dans leur structure, d'un résidu d'acide glutamique 
(Schütte et al., 1972; Stüssi & Rast, 1981). 

La fraction minérale se caractérise par la prédominance du potassium et 
du phosphore - les teneurs de ces éléments peuvent cependant varier 
considérablement en fonction de la composition du substrat et de la souche 
considérée (cf références du tableau). Certains éléments associés à la fonc- 
tion de diverses enzymes sont présents en quantités non négligeables, en par- 
ticulier le manganése, le magnésium, le fer, le cuivre et le zinc. Les métaux 
lourds comme le mercure, le cadmium et le plomb, dont la toxicité chroni- 
que pour le consommateur ne doit pas étre négligée, proviennent le plus 
souvent d'une contamination du substrat par des pesticides (paille) ou des 
médicaments vétérinaires (fumier de cheval). 

Il faut signaler également la présence de vitamines indispensables dans 
le métabolisme général du champignon... et celui du consommateur (Tab. 
III). Parmi les plus abondantes, la vitamine C (acide ascorbique), la vitamine 
PP ou B3 (niacine ou acide nicotinique), la vitamine B5 (acide 
pantothénique), la vitamine B2 (riboflavine). Les vitamines liposolubles (A, 
D, E) contrastent avec les vitamines hydrosolubles par leurs faibles teneurs 

pondérales: ceci refléte sans doute la faible représentativité de la fraction 
lipidique - quantitativement parlant - dans le carpophore d9 Agaricus bisporus. 

MODIFICATIONS BIOCHIMIQUES LIÉES AU DÉVELOPPEME 
DU CARPOPHORE 

1- Cas des glucides non structuraux 

Importance quantitative et principaux représentants 

La part des glucides non structuraux - glucides ne participant pas à 
l'édification des structures cellulaires telles que membranes, parois ete... - est 
quasiment équivalente à celle des glucides structuraux (chitine et autres 
polysaccharides) dans le carpophore d9Agaricus bisporus: elle représente en 
moyenne 20 à 25 % du poids de matière sèche du carpophore. 

Parmi les glucides non structuraux, quatre composés semblent jouer un 
rôle prépondérant dans la croissance du carpophore: le glucose, le mannitol, 
le tréhalose (dimére du glucose, liaison a-1,1) et un glucane soluble assimilé 
à du glycogéne (résidus glucose polymérisés en a-1,4 avec des ramifications 
en a-1,6). 

Le mannitol, polyol le plus fréquemment rencontré dans les champi- 
gnons (Lewis & Smith, 1967) est de loin le plus abondant des quatre 
composés puisque sa teneur peut s'élever jusqu'à prés de 50 % du poids de 
matière sèche du carpophore (Hammond & Nichols, 1976 a). Le tréhalose et 

Source : MNHN, Paris 
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7 y 
Figure 1 - Aspect des carpophores d' Agaricus bisporus aux stades morphogénétiques 

définis par Hammond & Nichols (1976 a). 
Figure 1 - Appearance of Agaricus bisporus sporophores at the morphogenetic stages 

defined by Hammond & Nichols (1976 a). 

le glycogène, également présents dans les levures et les spores de nombreux 
champignons, représentent à eux-deux entre 5 et 10 % du poids de matière 
sèche dans les carpophores de stade 2 (cf. Fig. 1) récoltés en milieu de volée 
(Hammond & Nichols, 1979). Quant au glucose, sa teneur n'excéde pas | 
% du poids de matiére séche dans le carpophore (Hammond & Nichols, 
1976 a). 

Répartition spatio-temporelle 

La répartition tissulaire des hydrates de carbone solubles diffère d'un 
composé à l'autre dans le carpophore en développement (Fig. 2). Le glucose 
¬t le mannitol s'accumulent principalement dans les parties stériles (stipe et 
trame du piléus) tandis que le tréhalose et le glycogène sont uniformément 
distribués dans le carpophore (Hammond & Nichols, 1976 a, b). 

Si l9on écarte les valeurs extrêmes du taux de glycogène atteintes par les 
jeunes carpophores récoltés à l'émergence d9une volée (jusqu9à 20 % du 
poids de matière sèche, selon Hammond & Nichols, 1979), les teneurs 
moyennes du polysaccharide passent de 2 - 4 % à 5 - 8 % du poids de 
matière sèche entre le stade <bouton= et le stade "étalé^ (Hammond & 
Nichols, 1976 b). Le glycogène est aussi présent dans le mycélium à des 
concentrations voisines de celles des jeunes carpophores (environ 3,5 % du 

Source : MNHN, Paris 
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Figure 2 - Evolution du niveau des hydrates de carbone non structuraux au cours du 
développement du carpophore (d'après Hammond & Nichols, 1976 a). 

Figure 2 - Changes in non-structural carbohydrates content during the sporophore 
development (from Hammond & Nichols, 1976 a). 

poids de matiére séche); par ailleurs, il n'a pas été détecté dans les spores 
(Lendenmann & Rast, 1978). 

A l'inverse de celui du glycogéne, le taux du tréhalose chute dans le 
carpophore, en début de croissance, et il semble que cette diminution soit la 
poursuite d'un processus amorcé pendant la croissance végétative puisque les 
teneurs maximales du disaccharide ont été enregistrées dans le mycélium au 
moment du gobetage, soit plus de deux semaines avant l'apparition des pre- 
miers carpophores. La répartition homogène du tréhalose entre mycélium et 
carpophore suggère l'existence d'un processus de translocation du composé 
dans le champignon (Hammond & Nichols, 1976 a). 

En ce qui concerne le mannitol et le glucose, un net antagonisme sem- 
ble exister entre les lamelles et les parties stériles du carpophore d'une part, 
et, pour le mannitol seulement, entre le carpophore et le mycélium d'autre 
part. En effet, tout au long du développement du carpophore, le niveau de 
ces deux hydrates de carbone diminue dans les lamelles alors qu'il s'élève 
dans le stipe et la trame du piléus; dans le mycélium, le mannitol reste à des 
teneurs relativement basses (environ 3 % du poids de matière sèche) tant 
pendant la croissance végétative que pendant la fructification (Hammond & 
Nichols, 1976 a). 

Rôle physiologique et métabolique 
Deux observations ont permis d'établir un paralléle entre l'augmen- 

tation de la teneur en mannitol dans le carpophore de A. bisporus en crois- 
sance et l'augmentation d'activité de la voie des hexoses monophosphates 

Source : MNHN, Paris 
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(voie des HMP) qui fournit le NADPH, cofacteur enzymatique nécessaire à 
la synthèse du polyol (Ruffner et al., 1978): 

* la participation de la voie des ��$ dans l'oxydation du glucose de- 
vient prédominante sur celle de la glycolyse pendant la croissance du 
carpophore alors qu'elle est minoritaire pendant la croissance végétative (Le 
Roux, 1967; Hammond, 1977), 

* les lamelles, qui produisent moins de mannitol que le reste du 
carpophore, montrent une activité plus faible de la voie des HMP que le 
stipe et la trame du piléus (Le Roux, 1967; Hammond & Nichols, 1976 a). 

Ces observations ont conduit à proposer des hypothéses intéressantes 
quant au róle du mannitol dans le métabolisme de la fructification du 
champignon de couche. En effet, on attribue généralement à la voie des 
HMP, appelée aussi voie des pentoses phosphates, la fonction de produire 
une réserve de NADPH, indispensable aux réactions de synthése réductrice 
(lipogenése en particulier), ainsi que des pentoses activés, nécessaires à la 
biosynthése des acides nucléiques. 

S'il n'est pas surprenant, à premiére vue, qu'en phase de reproduction 
sexuée, l'activité de la voie des HMP soit accrue dans le champignon - les 
nombreuses divisions cellulaires de la sporogenése exigent la réplication de 
l'ADN et l'élaboration de nouvelles membranes dont les constituants de 
base sont des lipides - il est en revanche plus étonnant de constater, comme 
l'ont fait Dütsch & Rast (1972) et plus tard Hammond (1985 a, b) que le ni- 
veau de mannitol est corrélé de facon négative avec le rapport quantitatif 
NADPH / NADPH + NADP appelé charge de réduction anabolique. Selon 
l'hypothèse des auteurs, il pourrait exister une relation métabolique entre 
Vactivité de la mannitol déshydrogénase, enzyme NADPH-dépendante 
catalysant la synthése du polyol (Ruffner et al., 1978) et celle des deux 
enzymes-clefs de la voie des HMP, la glucose-6-phosphate déshydrogénase et 
la phosphogluconate déshydrogénase: dans les lamelles, oü les dépenses en 
NADPH sont sans doute plus importantes que dans le reste du carpophore 
(sporogenése), la baisse du rapport NADPH / NADPH + NADP entrai- 
nerait une diminution de l'activité de la mannitol déshydrogénase d'oü la di- 
minution du niveau de mannitol. 

D'une facon plus générale, le mannitol, comme de nombreux polyols 
acycliques végétaux, exercerait un contróle sur le métabolisme glucidique du 
champignon (Lewis & Smith, 1967). Il reste cependant à établir la nature et 
le rôle exacts de la relation métabolique entre la voie des HMP et la 
synthèse du mannitol dans la fructification du champignon. 

En ce qui concerne le rôle physiologique du mannitol, plusieurs auteurs 
s'accordent pour attribuer au polyol une fonction osmorégulatrice dans les 
hyphes du carpophore. En effet, Hammond & Nichols (1975) et Hammond 
(1979 a) ont démontré que le mannitol, une fois synthétisé, n'est métabolisé 
que dans des conditions "anormales^ de croissance ou dans des conditions 
de survie, par exemple, aprés la récolte ou pendant la phase de sénescence 
du carpophore. Dans les conditions habituelles de développement, le cham- 
pignon ne semble pas utiliser le polyol comme substrat respiratoire ou de 

Source : MNHN, Paris 



264 V. FORET 

croissance, car le turn-over du composé, dans le mycélium et le carpophore, 
est trés lent. Les différences de concentration observées entre les différentes 
parties du carpophore ne reléveraient que de variations de la vitesse de 
synthése du composé. 

Parallèlement à cette apparente inertie métabolique du mannitol, 
Hammond & Nichols (1976 a) ont constaté que l'augmentation de la 
concentration du polyol dans le carpophore est moins forte en proportion 
du poids de matière fraîche qu'en proportion du poids de matière sèche: ceci 
tendrait à prouver que le mannitol est maintenu à un niveau relativement 
constant dans l'eau cellulaire grâce à un flux hydrique permanent en direc- 
tion du carpophore. La haute concentration du mannitol dans les hyphes du 
carpophore et plus particulièrement celles du stipe et de la trame du piléus 
qui sont soumises à un allongement rapide, pourrait donc être une réponse 
adaptative du champignon à l'important stress hydrique qu'il subit pendant 
sa fructification, comme cela s'observe avec divers polyols chez les végétaux 
chlorophylliens - algues notamment (Lewis & Smith, 1967). 

Le tréhalose et le glycogène quant à eux, semblent avoir des fonctions 
bien distinctes de celles du mannitol, à savoir celles de matériaux de crois- 
sance. 

Le tréhalose, dont la répartition tissulaire est quasi-homogène dans les 
fructifications, serait synthétisé au niveau du mycélium et transporté - par 
un mécanisme non encore élucidé - vers les carpophores en développement 
où il constituerait une réserve de substrat hydrocarboné (glucose). La baisse 
de la concentration du disaccharide observée dans le champignon dès la 
phase d'induction de la fructification (ie. au gobetage) serait consécutive 
non pas à un accroissement du catabolisme du composé mais plutót à une 
diminution de sa vitesse de synthése; celle-ci pourrait s'effectuer, selon 
Hammond & Nichols (1976 a), aux dépens de réserves glucidiques stockées 
dans le mycélium. 

Le glycogéne, dont les teneurs dans le mycélium et le carpophore sont 
semblables, est probablement mobile, tout comme le tréhalose, à l'intérieur 
du champignon (Hammond, 1979 b). Ce polysaccharide, bien que peu 
étudié, pourrait participer, comme cela a été montré chez l'Agaric 
Flammulina velutipes (Kitamoto & Gruen, 1976, cités par Manachère, 1988), 

à la synthèse du tréhalose et du mannitol. 

Nous verrons plus loin que les conditions qui gouvernent l'accumu- 
lation et l'utilisation des trois composés semblent trés importantes dans le 
contrôle endogène du phénomène des volées. 

2- Cas des composés azotés 

Aspects généraux 

Le développement du carpophore implique un important prélèvement 
d'azote de la part du mycélium, qui est réalisé en partie grâce à l9action des 
diverses enzymes excrétées dans le compost par le champignon: comme de 
nombreux Basidiomycétes, Agaricus bisporus est capable d'utiliser, via l'ac- 
tion de diverses protéases extracellulaires, l'azote des protéines et des 

Source : MNHN, Paris 
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TABLEAU IV - COMPARAISON DES TENEURS D'AZOTE TOTAL ET SOLUBLE DU CARPOPHORE A 
DEUX STADES EXTREMES DE SON DEVELOPPEMENT (d'après les données numériques de 

Konishi, 1967) 
TABLE IV - COMPARISON OF THE TOTAL AND SOLUBLE NITROGEN CONTENT OF THE 

SPOROPHORE AT TWO ENDS OF ITS DEVELOPMENT (numerical data from Konishi, 1967) 

Carpophore de longueur | Carpophore de longueur 

t= ns 

Poids de matière sèche 
(P.M. S.) 

Azote total (Me) 

Quantité | 24,9 44 G 

Concentration | 9.96 t PNS 7,08 X F.I.S. 

Azote soluble (N.) 

Quantité | 14,3 eg ag 

Concentration | 4,52 1 PAKS. 2,66 % P.M.5. 

Rapport (=.G) x 100 | 

peptides liés à la fraction ligneuse des pailles, et également celui des 
protéines microbiennes synthétisées pendant la phase de compostage 
(Gerrits, 1969). Cependant, le champignon de couche peut aussi utiliser des 
composés azotés solubles variés, tels les sels d'ammonium, l'urée ou encore 
divers acides aminés (Casimir & Heinemann, 1953). 

Entre le stade <bouton= (longueur L 4 20 mm) et le stade sporulant 
(longueur L = 118 mm), les taux d'azote total et soluble diminuent sensi- 
blement (Tab. IV): la part pondérale des composés non azotés - hydrates de 
carbone essentiellement - devient prépondérante sur celle des composés 
azotés. Le rapport du poids d'azote soluble (azote sous forme non 
polymérisée) au poids d'azote total diminue également, ce qui témoigne de 
la synthése accrue de polyméres azotés tels que chitine, protéines, acides 
nucléiques.. au cours de la maturation du carpophore. La part des 
composés azotés solubles reste cependant importante, puisqu'en fin de crois- 
sance, l'azote soluble représente encore plus de 30 % de l'azote total. Il est 
possible, selon Latché (1970) que ces valeurs élevées du taux d'azote soluble 
soient caractéristiques de la phase de fructification d'Agaricus bisporus, étant 
donné que, dans le mycélium végétatif cultivé sur milieu synthétique, l'azote 
soluble ne dépasse pas 20 à 30% de l'azote total. 

Les taux d'azote soluble (exprimés en pourcentage du poids de <tissu= 
sec) diminuent également dans les différentes parties du carpophore. Les 
lamelles recueillent, jusqu'en fin de maturation, les taux les plus élevés, sui- 
vies par la trame du piléus et le stipe (Fig. 3). L'évolution différentielle des 
teneurs d'azote soluble à l'intérieur du carpophore, refléte, comme c'est le 
cas avec les hydrates de carbone, des différences d9acti métabolique entre 
parties fertiles (lamelles) et parties stériles (stipe et trame du piléus). 

Source : MNHN, Paris 
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Lamelles 14 
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Figure 3 - Evolution de la concentration pondérale d'azote soluble dans les 

différentes parties du carpophore en développement (d'après les données 
numériques de Konishi, 1967). 

Figure 3 - Changes in soluble nitrogen concentration in different parts of the 

developing sporophore (numerical data from Konishi, 1967). 

L'étude des représentants majeurs des fractions azotées soluble et inso- 

luble a permis de confirmer ces observations et d'apporter des précisions sur 

le métabolisme azoté du carpophore. 

Etude de la fraction azotée soluble 

L'azote soluble est représenté en grande partie par des acides o-aminés 

libres, opeptides et composés biochimiquement apparentés. Il faut y ajou- 

ter l9 urée, produite en quantité relativement importante, ainsi que les bases 

azotées, nucléosides et nucléotides libres divers, dont les teneurs, bien que 

rarement évoquées dans la littérature, ne semblent pas négligeables (Kritskii 

& Kulaev, 1963; Hashida et al.,1964; Nguyen et al., 1988). 

a) Acides aminés libres et apparentés 

* Représentativité dans la fraction azotée soluble: 

L'azote des acides a-aminés libres représente environ 18 % de l'azote 

total du carpophore (données de Maggioni et al, 1968, recalculées par 
Manning, 1985) soit un peu plus de 40 % de l'azote soluble, si l'on admet 
que cette dernière forme d'azote représente en moyenne 45 % de l'azote to- 
tal - Latché (1970) donne des valeurs échelonnées entre 34 et 46 % selon la 
volée considérée. La quantité d'azote total des carpophores ne représentant 
en moyenne que 6 % du poids de matière sèche (cf Tab. I), les acides 
a-aminés libres ne contribuent pondéralement qu'à 1,2 % de la matière 
sèche. 

Source : MNHN, Paris 
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Parmi les acides a-aminés libres détectés dans les carpophores de A. 
bisporus, " acide glutamique, |9 acide aspartique, |9 a-alanine, |9 ornithine, | 
arginine, la lysine, la proline et la sérine occupent une place importante. Les 
sept acides aminés obtenus en retranchant l'arginine à la liste précédente, 
représenteraient prés de 80 * de l'azote de l'ensemble des acides -aminés 
libres, 20 à 25 % relevant uniquement de l' acide glutamique (Manning, 
1985). 

Les acides aminés tels que la thréonine, la valine, la leucine, 
l'isoleucine, l'histidine, ainsi que les acides aminés soufrés (méthionine, 
cystéine, cystine) et aromatiques (phénylalanine, tyrosine, tryptophane) sont 
peu représentés dans la fraction azotée soluble comparativement aux 
précédents (Latché, 1970). 

Parmi les composés apparentés aux acides a-aminés (petits peptides in- 
clus), certains ont été détectés dans le carpophore du champignon de couche 
à l'état de traces, d'autres en quantités non négligeables, tels D47 
exemple, 19 agaritine et le GHB qui représentent à eux-deux près de | % du 
poids de matière sèche. 

La liste proposée ci-après (Tab. V) ne se veut ni définitive ni exhaus- 
tive: d'une part, tous les composés azotés solubles sont loin d'avoir été 
découverts, d'autre part, il est possible que la présence de certains composés 
soit purement artéfactuelle; par exemple, la présence de L-canavanine 
(rapportée par Altamura et al., 1967) a été contestée par Rosenthal & Davis 
(1975). 

* Variations quantitatives en fonction du stade de développement du 

carpophore - Répartition spatiale: 

Une étude détaillée a été effectuée par Latché (1970) dont il ressort les 

résultats suivants: 
- les teneurs en acides aminés libres sont élevées dans les jeunes carpophores 
et augmentent nettement jusqu'à la formation des basidiospores; au moment 
de la sporulation, on observe une chute marquée et générale de ces teneurs, 
- les différentes parties du carpophore (stipe, trame du piléus et lamelles) 

n'ont pas la méme composition en acides aminés libres: au stade I (poids 
moyen du carpophore variant entre 2 et 3,5g, lamelles jaunâtres d'une 
épaisseur de Imm environ), le stipe est plus riche en acides aminés basiques 
(ornithine, arginine, lysine) que le piléus; dans celui-ci, les acides aminés li- 
bres les plus représentés sont les acides aspartique et glutamique, l'alanine, 

la valine, les leucines, les acides aminés soufrés et aromatiques; au stade I 

(carpophores ayant atteint leur taille maximum, mais voile intact et 
basidiospores pas encore formées), les différences entre stipe et piléus se 
maintiennent en ce qui concerne la proline, l'arginine, la lysine, l'alanine, la 
valine, les leucines et les acides aminés aromatiques; la glutamine et 
lasparagine constituent avec l'urée la plus grande partie des substances 
azotées solubles de la trame du piléus; l'hyménium, quant à lui, est riche en 
proline, acides glutamique et aspartique, mais pauvre en acides aminés 
basiques; au stade IIl (hyménium ayant achevé son développement, 
sporulation ayant déja débuté), parallèlement à la baisse générale du niveau 
des acides aminés libres, on constate que les proportions relatives des 

Source : MNHN, Paris 



268 

TABLE V 
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TABLEAU V - ACIDES ANINES NON PROTEIQUES ET COMPOSES APPARENTES DETECTES 
A L'ETAT LIBRE DANS LE CARPOPHORE (AGARICUS BISPORUS) 

- FREE ��� PROTEIC AMINO ACIDS &ND RELATED COMPOUNDS DETECTED IN THE 
SPOROPHORE (AGARICUS BISPORUS) 

sés présents en quantités 
upérieures aux traces 

N - acttylolucosaaine * 

Allantoine * 

Acide allantoique * 

Agaritine (0,5 % P.M.S.*) # 

Acide a-aninoadipique 

Acide F-aminobutyrique (GABA) +. 

Canavanine # 
Carnosine » 
Créatinine © 

Acide diaminobutyrique-2,4 » 
Dihydrory-3,4 phenylalanine (DOPA) © 

Ethanolamine © 
r-Slutasinyl-& hydraxybenzéne (GHB) © 
r-Gluteminyl - dihydroxybenzéne-3,4 * 

(DHE) 

F-Slutamyl - éthanolaeine * 

F-Glutanyl - glycine ? 

F-Glutanyl - 5 - méthylcystéine © 

Honocystine © 

Honosérine o 

Hyéroxylysine * 

hydroxyproline © 

Kynurênine # 

Méthionine-sulfone * 

Néthionine-suLtotyde e«" 

Phosphosérine © 

Saccharopine * 
Sarcosine 

Taurine ee 

Acide urique * 

+ P.M.S. = Poids de matière sèche 

Références : 

- Brunel, 1936. 
- Hughes et al., 1958. 
- Jadot et al., 1980. 

Levenberg, 1961. 
- Latché, 1963. 
- Kissmeyer-Nielsen et al., 1966. 

nts à l'état de 
près Latché (1970) 

L74 5U 4]. (1967) 

Composts pr 
traces d= 
et/ou Ait 

B-alanine = 
Acide D-aninoisobutyrique « 

Citrulline ven 
Cystathionine =+# 
Acide cystéique <. 
Galactosamine * 
Glucosasine © 

L - Lanthionine © 
meso - Lanthionine © 
Nethyl-1 bistidine © 
NMéthyl-3 histidine e 

Phosphoéthanolasine © | 

- Altaaura et al., 1967. 
Latché, 1970. 

= Szent-Gyorgyi et al., 1976. 
- Oka et al., 1979. 
= Oka et al., 1980. 

Source : MNHN. Paris 
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différents acides aminés libres du stipe et de la trame du piléus tendent à 
s'égaliser sauf en ce qui concerne la proline; dans les lamelles, l'acide 
glutamique représente plus du tiers du total des acides aminés libres 
détectés, l'acide aspartique et l'alanine étant également présents en quantités 
notables. 

Comme le suggére Latché (1970), les variations du niveau des acides 
aminés libres enregistrées dans les différentes parties du carpophore rendent 
compte, ou bien de changements métaboliques en rapport avec l'élaboration 
des spores, ou bien de la modification des transferts de substances azotées 
solubles entre mycélium et carpophore. Les parties stériles du carpophore - 
stipe et trame du piléus - serviraient en quelque sorte d'organes" de réserve 
et/ou d'intermédiaires entre le mycélium végétatif et l'hyménium en 
développement. Les observations cytologiques de Vogel & Weaver (1972) 
vont dans ce sens, car elles démontrent l'existence d'un processus de migra- 
tion de matériel cellulaire - cytoplasme et mitochondries - vers les lamelles, 
et ce, à partir du reste du carpophore. 

Toutefois, il est possible, selon l'hypothèse de Konishi (1967), que ces 
acides aminés libres, compte-tenu de leur faible teneur pondérale, ne partici- 
pent pas directement à l'élaboration de constituants cellulaires, mais servent 
d'activateurs dans certaines voies métaboliques voire d'intermédiaires dans la 
synthèse d'éventuels facteurs de croissance, notamment le toujours 
hypothétique (et non identifié) facteur d'allongement du stipe et d'expansion 
du piléus. L'auteur a pu mettre en évidence un mouvement globalement as- 
cendant des acides aminés libres dans le carpophore, qui pourrait étre 
corrélé au mouvement descendant du facteur de croissance produit par les 
lamelles. 

L'acide glutamique, qui constitue un aliment azoté de choix, à la fois 
pendant la croissance végétative du mycélium et le développement du 
carpophore (Piquemal, 1970), semble occuper une place prépondérante dans 
le métabolisme azoté du carpophore: cet acide aminé, qui est de loin le plus 
abondant dans la fraction a-aminée libre et dans les protéines, est issu du 
cycle de Krebs (Le Roux, 1966) et constitue le donneur préférentiel de grou- 
pements -NH?2 dans les réactions de transamination conduisant à la synthèse 
de nombreux acides aminés (Latché, 1970). Baldy (1975, 1976, 1977) a 
démontré l'existence d'une dérivation du cycle de Krebs au niveau de l'acide 
a-cétoglutarique, aboutissant à l'acide succinique par l'intermédiaire de l'aci- 
de glutamique et de l'acide p- aminobutyrique; la fonction exacte de cette 
dérivation n'est pas encore connue, mais il est possible, étant donné que cet- 
te voie est plus active que les réactions conventionnelles du cycle de Krebs 
entre l'a-cétoglutarate et le succinate, qu'elle soit utilisée dans la synthèse 
des acides aminés. 

b) Urée 

La teneur en urée des carpophores du champignon de couche s'élève en 
moyenne à 0,5 - 1 % du poids de matière sèche; d'après Iwanoff (1923), elle 
ne cesserait d'augmenter au cours de la croissance, pour atteindre la valeur 
de 6,18 % dans les carpophores mûrs de A. campestris (ici confondu avec A. 
bisporus). 

Source : MNHN, Paris 
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Les résultats d'Iwanoff ont été nuancés par Latché (1970): la concen- 
tration en urée des carpophores resterait relativement stable au cours des 
différents stades de croissance, la carbamide devenant, suite à la diminution 
du niveau global des acides aminés libres, le composé azoté soluble 
prépondérant dans les échantillons âgés. La carbamide, plus abondante dans 
le piléus que dans le stipe des jeunes carpophores, tend à s'accumuler dans 
les lamelles des carpophores mürs (Latché, 1970). Ce fait a également été 
constaté par Moore (1984) chez Coprinus cinereus. 

L'urée est un composé fréquemment rencontré chez les Basidiomycètes, 
qui peut avoir pour origine, ou bien la dégradation aérobie des purines, is- 
sues elles-mémes du catabolisme des acides nucléiques, ou bien le cycle de 
Krebs - Henseleit ou cycle de l'ornithine, qui fonctionne chez les 
Basidiomycétes de la méme facon que chez les animaux uréotéliques (i.e. 
animaux excrétant l'azote sous forme d'urée). Chez 4. bisporus, il semble 
que l'urée soit formée en majeure partie via le cycle de l'ornithine, car les 
uréides glyoxyliques (allantoine et acide allantoique) sont produits en 
quantités insignifiantes par rapport à la carbamide (Brunel, 1936; Reinbothe 
& Tschiersch, 1962). 

Le rôle physiologique de l'urée est encore mal connu chez les 
Basidiomycètes, comme en témoignent les résultats parfois contradictoires de 
différents auteurs. 

Selon Iwanoff (dont les travaux de 1923 à 1927 sont résumés par 
Foster, 1949), la formation d'urée dans les champignons, dépendrait d'un 
excés de nutrition azotée intermédiaire et de l'absence ou d'un défaut 
d'hydrates de carbone: l'urée ne s'accumulerait que dans les champignons 
cultivés sur un milieu riche en azote et constituerait ainsi une réserve d'azo- 
te, dans l'attente de conditions favorables pour son utilisation dans les pro- 
cessus de croissance; les champignons cultivés sur milieu dépourvu de source 
azotée ou seulement à base d'hydrates de carbone, ne produiraient pas 

d'urée; la formation d'urée serait donc consécutive à un processus 
d'autolyse. 

Pour Reinbothe et al. (1967), l'urée, dans les carpophores de 4. 
bisporus, serait un produit final du catabolisme et non une forme de substrat 
azoté, comme cela semble être le cas chez Lycoperdon pyriforme; en effet, 
dans les carpophores de ces deux espèces, l'existence de l'uréase - enzyme 
catalysant l'hydrolyse de l'urée en gaz carbonique et en ammonium - a été 
démontrée, mais en ce qui concerne À. bisporus, il n'a pas pu être prouvé 
que l'azote de l'urée est réassimilé au cours de la synthèse protéique liée à la 
sporogenése. 

Une hypothése plus récente proposée par Moore (1984) suggére, chez 
les Basidiomycètes ayant un cycle de l'urée fonctionnel, un contróle de la 
morphogenése via l'activité de l'uréase: les faibles teneurs d'urée dans le stipe 
de Coprinus cinereus seraient corrélées avec la forte activité de l'uréase dans 
cette méme partie du champignon, la réciproque étant observée dans le 
piléus. Selon l'auteur, l'activité accrue de l'uréase entrainerait la production 
de gaz carbonique, composé connu pour son action positive sur la croissan- 
ce du stipe chez 4. bisporus (Flegg & Wood, 1985). Par ailleurs, dans 

Source : MNHN, Paris 



MÉTABOLISME ET FRUCTIFICATION 271 

l'hyménium de C. cinereus, la concentration d'urée (bien que plus élevée que 
dans le reste du carpophore) reste pratiquement inchangée par rapport au 
poids de tissu frais, ce qui pourrait signifier que l'urée y exerce une fonction 
osmotique, à l'image de celle du mannitol dans les parties stériles du 
carpophore de A. bisporus. 

La confirmation d'une telle hypothése implique, selon Moore (1984), la 
recherche des facteurs internes qui gouvernent l'amplification spécifique du 
cycle de l'urée dans les piléus des carpophores en cours de croissance; cela 
permettrait également de comprendre pourquoi l'urée a tendance à s'accu- 
muler dans les carpophores de 4. bisporus aprés la cueillette (Hammond, 
1979 a). 

Etude de la fraction azotée insoluble 

Parmi les composés de la fraction insoluble de l'azote (i.e. sous forme 
polymérisée), les protéines sont sans doute ceux qui ont été les mieux étudiés 
dans le carpophore de 4. bisporus. En effet, peu de données sont disponibles 
en ce qui concerne le métabolisme des autres polymères azotés, chitine et 
acides nucléiques principalement. 

* Protéines: 

Du point de vue qualitatif, la composition en acides aminés des 
protéines du carpophore est trés voisine de celle de la fraction a-aminée li- 
bre; elle peut varier selon la nature de la souche mycélienne (Weaver et al., 
1977; Bakowski et al, 1986 b) et/ou selon la nature des composés azotés 
ajoutés au compost (Delmas & Poitou, 1965; Kissmeyer-Nielsen et al., 1966; 
Kosson & Bakowski, 1984; Bakowski et al., 1986 a). Les acides aminés les 
plus fréquents dans les protéines sont l'acide glutamique, l'acide aspartique, 
l'a-alanine, la proline, la leucine et la lysine (Maggioni et al., 1968; Latché, 
1970; Hayes &Haddad, 1976; Weaver et al., 1977). D'après Latché (1970), les 
acides aminés tels que le glycocolle, la thréonine, la valine, la leucine, 
l'isoleucine, l'histidine, la phénylalanine et la tyrosine, qui occupent une fai- 
ble part des acides aminés libres, semblent occuper une place relativement 
plus importante dans les protéines. 

Du point de vue quantitatif, les protéines du carpophore renfermeraient 
prés de 90 % de l'azote insoluble du carpophore - en utilisant l'acide 
trichloracétique comme défécant (Latché, 1970); si l9on considère que ces 
protéines représentent en moyenne 25 % du poids de matière sèche (en se 
basant sur les données de Weaver et al., 1977) et qu'elles contiennent envi- 
7>? 12 % d'azote (Fitzpatrick et al., 1946), alors l'azote qu'elles renferment 
représenterait au total 3 % de la matière sèche du carpophore, soit 50 % de 
l'azote total du carpophore (en se basant sur une teneur en azote total de 6 
% du poids de matière sèche; cf. Tab. I). 

Les protéines cytoplasmiques (dites <solubles= car on peut les extraire 
par l'eau, contrairement aux protéines membranaires qui exigent le recours à 
des détergents) ne sont pas uniformément réparties dans le carpophore: à 
tous les stades de croissance, le piléus est plus riche en protéines solubles 
que le stipe, et en fin de croissance (stade 7), les lamelles recueillent deux 
fois plus de protéines que le stipe. Au cours du développement du 

Source : MNHN, Paris 
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Figure 4 - Evolution du taux de protéines solubles dans les différentes parties du 
carpophore en développement (d'aprés Hammond & Nichols, 1976 a). 

Figure 4 - Changes in soluble protein content in different parts of the developing 
sporophore (from Hammond & Nichols, 1976 a). 

carpophore, le taux de protéines solubles (calculé par rapport au poids de 
matiére séche) diminue dans le stipe et la trame du piléus, tandis qu'il aug- 
mente dans les lamelles (Fig.4). Diverses explications à ces résultats peuvent 
étre proposées: 

- ou bien, comme l'ont suggéré Hammond & Nichols (1976 a), la bais- 
se du taux de protéines solubles dans les parties stériles du carpophore 
relève d'un processus de migration de matériel cellulaire en direction des 
lamelles, confirmant par là-même les observations cytologiques de Vogel & 
Weaver (1972) - déjà mentionnées plus haut, 

- ou bien, cette diminution est provoquée par un phénomène de 
protéolyse analogue à celui qui a été observé chez Flammulina velutipes 
(Chao & Gruen, 1987). 

Des variations d'activité protéolytique intracellulaire se produisent au 
cours du développement du carpophore, chez �. bisporus, mais elles ne sont 
pas corrélées de facon positive avec celles du taux de protéines solubles, pen- 
dant les stades précoces de croissance: les résultats expérimentaux de Burton 
(1988) montrent, en effet, qu'entre les stades 2 et 5, il y a simultanément, di- 
minution du taux de protéines solubles et de l'activité des protéases 
intracellulaires dans la cuticule et la trame du piléus. Pour Burton, la baisse 
des teneurs en protéines solubles au cours du développement précoce (les 
mesures étant exprimées par rapport au poids de matière fraîche et non de 
matière sèche) serait due à un phénomène de dilution, consécutif à une ac- 
cumulation d'eau dans les hyphes du carpophore. 

Source : MNHN, Paris 
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Cependant, au cours des stades ultimes du développement du 
carpophore (stades 5 à 7), un net accroissement de l'activité protéasique 
intracellulaire a été observé (Wood, 1979; Burton, 1988), qui pourrait être, 
selon Wood (1979), un moyen de diriger des peptides ou des acides aminés 
vers des régions oü la synthése protéique est active, les lamelles en particu- 
lier. 

* Chitine: 

La chitine, qui représente entre 0,5 et 0,6 % du poids de matière fraî- 
che du carpophore chez À. bisporus (Manning, 1985), est le constituant struc- 
tural de base de la paroi des hyphes et de celle des spores chez la plupart 

des champignons; c'est un polymère non ramifié de la N - acétyl - D - 
glucosamine, qui forme, avec son dérivé désacétylé, le chitosane (polymère 
de la D - glucosamine), des microfibrilles dont le rôle de soutien est tou 

fait comparable à celui de la cellulose, chez les végétaux chlorophylliens 
(Crisan & Sands, 1978; Novaes-Ledieu & Mendoza, 1981). 

Chez A. bisporus, la synthèse de chitine est catalysée par une enzyme 
présente dans le mycélium et les carpophores, la chitine synthase (ou chitine 

synthétase), dont les propriétés biochimiques sont très voisines de celles de 

la chitine synthase des autres champignons (Craig et al., 1981; Hänseler et 

al., 1983); la synthèse de chitine a lieu dans des vésicules cytoplasmiques 

appelées chitosomes (Bartnicki-Garcia et al., 1978). 

L'activité de la chitine synthase est étroitement liée aux processus de 

croissance cellulaire, car l'application de Polyoxine D, inhibiteur de 

lenzyme, bloque la croissance du mycélium et le développement du 

carpophore (Wood & Hammond, 1977); par ailleurs, Craig et al. (1981) ont 

constaté que la chitine synthase est plus active dans la région supérieure du 

stipe - oü l'allongement cellulaire est maximal - que dans la région basale 

du stipe. 

* Acides nucléiques: 

Les acides désoxyribonucléiques (ADN) et ribonucléiques (ARN) 
représentent à eux-deux prés de 3 % du poids de matière sèche du 

carpophore (Li & Chang, 1982); la teneur en ADN des noyaux est faible, 

comparée à celle des autres Eucaryotes, ce qui est une caractéristique 

générale des champignons (Arthur et al., 1982). 

Il existe une évolution différentielle des teneurs en acides nucléiques 

des différentes parties du carpophore en cours de croissance qui refléte, 

comme c'est le cas avec les hydrates de carbone non structuraux ou les 

protéines solubles, des différences d'activité métabolique: les teneurs en 

ADN et ARN du stipe et de la trame du piléus ne montrent pas de chan- 

gements majeurs, alors que celles des lamelles augmentent fortement au 

cours du développement du carpophore; le taux d'ARN des lamelles 

(exprimé en pourcentage du poids de <tissu= sec) augmente de façon conti- 

nue entre les stades 1 (primordium) et 8 (sénescent), et leur taux d'ADN 

double entre les stades 2 ("bouton") et 3 ("coupe fermée=), période qui pour- 

rait correspondre à la méiose ou aux divisions post-méiotiques associées à la 

sporogenèse (Minamide & Hammond, 1985). Il est à noter que ces obser- 

Source : MNHN, Paris 
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vations ne concernent que les carpophores émergeant du compost en phase 
(ie. pendant une méme volée). Dans les lamelles des carpophores émergeant 
en dehors des volées, les taux d'acides nucléiques stagnent (ADN) voire di- 
minuent (ARN), sans doute, d'aprés les auteurs, sous l'effet des variations 
intervenant dans la disponibilité du substrat au cours du cycle de 
fructification - épuisement du compost et compétition entre carpophores. 

MODIFICATIONS BIOCHIMIQUES LIÉES AU PHÉN 
DES VOLÉES 

&�� 

1- Généralités 

Le champignon de couche, comme plusieurs champignons supérieurs, 
est caractérisé par une fructification périodique: au cours du cycle de récolte 
- étalé sur 40 jours environ, à compter de l'apparition des premiers 
carpophores - vont se succéder tous les 6-12 jours, 5 à 6 poussées successives 
de carpophores appelées volées, d'une durée de 3 à 6 jours chacune. En 
général, la deuxième volée (voire la troisième) est la plus productive, à la 
fois en nombre et en poids de carpophores; ensuite, les rendements baissent 
progressivement et la fructification cesse lorsque le substrat est 
complètement épuisé (Fig. 5). 

Les modifications de la qualité des champignons d'une volée à l'autre 
sont un fait bien connu des producteurs: elles reflétent les changements 
biochimiques qui se produisent dans les carpophores tant au niveau du 
métabolisme azoté que carbone. 

L'étude des modifications biochimiques en rapport avec le phénoméne 
des volées présente un intérét particulier au plan fondamental; en effet, une 
connaissance approfondie du métabolisme des carpophores s'impose si l'on 

Rendement de carpophores (kg) 

Jour de récolte 

Figure 5 - Représentation d'un cycle de fructification d9Agaricus bisporus (d'après Speroni et al., 1983). Chaque pic numéroté représente une volée. 
Figure 5 - Example of a fruiting cycle of Agaricus bisporus (from Speroni et al., 1983). Each numbered peak represents a flush. 

Source : MNHN, Paris 
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veut élucider les facteurs internes et externes qui gouvernent le cycle de 

fructification du champignon. Les recherches effectuées dans ce sens, notam- 

ment par Hammond et ses collaborateurs, ont permis d'avancer certaines 

hypothèses en ce qui concerne le déterminisme du rythme de fructification 

d' Agaricus bisporus. 

2- Influence des volées sur quelques constituants du carpophore 

Cas des composés azotés 

D'une façon générale, les carpophores issus des 2ème et 3ème volées 

sont caractérisés par un optimum du taux d'azote total (Bakowski et al., 

1986 a); les teneurs élevées de ce taux relèvent à la fois d'une augmentation 

du taux d'azote protéique (Kissmeyer-Nielsen et al., 1966; Latché, 1970; 

Kosson & Bakowski, 1984) et du taux d'azote soluble (Latché, 1970). Latché 

(1970) rapporte que le taux d'azote insoluble (i.e. précipitant dans l'acide 

trichloracétique à 10 %) reste inférieur à celui d'azote soluble tout au long 

du cycle de fructification, la différence tendant par ailleurs à s'accentuer en 

fin de cycle. 

Le niveau total des acides aminés des protéines subit des variations sen- 

sibles d'une volée à l'autre, la 3éme volée étant généralement la plus riche 

(Baldy et al., 1967; Latché, 1970). 

Au plan qualitatif, la composition centésimale en acides aminés des 

protéines reste relativement stable (Baldy et al., 1967; Maggioni et al., 1968; 

Latché, 1970); cependant, certains auteurs ont noté une baisse du taux de 

lysine (Maggioni et al, 1968; Bakowski et al., 1986 a) et une augmentation 

du taux d9arginine (Hughes & Rhodes, 1959). Hughes et al. (1958) et 

Paranjpe et al. (1978) ont remarqué une chute du taux de tyrosine en fin de 

cycle de culture, contredisant en apparence les résultats de Kissmeyer- 

Nielsen et al. (1966), Baldy et al. (1967) et Maggioni et al. (1968), qui rap- 

portent une multiplication par un facteur 3 du taux de cet acide aminé entre 

les lère et 3ème volées; selon Hughes et al. (1958), la plus forte teneur en 

tyrosine des carpophores issus des volées précoces pourrait expliquer la plus 

grande sensibilité de ceux-ci au brunissement après récolte: la tyrosine - bien 

que cela soit remis en question par Rast et al. (1981) - est reconnue pour 

être un des substrats naturels de la tyrosinase, enzyme produite par le cham- 

pignon en phase de fructification (Turner, 1974), qui catalyse la synthèse des 

pigments (mélanines) responsables du brunissement des couches externes - et 

également des lamelles - dans les carpophores mûrs et les jeunes carpophores 

fraîchement récoltés. 

En ce qui concerne la fraction azotée soluble, on ne dispose de 

données que sur les acides aminés libres, l'urée et les formes inorganiques 

d'azote. 

Comme c'est le cas pour la teneur en protéines, la teneur globale en 

acides aminés libres atteint son optimum dans les carpophores de 3ème 

volée. Latché (1970) a cependant constaté des variations très nettes des te- 

neurs relatives de certains constituants de la fraction o-aminée libre: 

Source : MNHN, Paris 
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- les taux d'acide aspartique et d'a-alanine sont optimums dans les 
carpophores de 2éme volée, 

- en 3ème volée, il y a accumulation de proline, d'arginine et, à un 
moindre degré, de sérine, thréonine, y-aminobutyrate (GABA) et glycine, 

- le taux de méthionine sulfoxyde est optimum en 4ème volée, 

- les taux de lysine et d'ornithine diminuent au cours des volées succes- 
sives - ce qui peut être mis en parallèle avec l'augmentation du taux 
d9arginine, dont l'ornithine constitue le précurseur (cf le cycle de Krebs- 
Henseleit), 

- enfin, les amides libres, asparagine, glutamine et urée, sont en concen- 
tration maximum dans les carpophores des 2ème et 4ème volées, où elles 
représentent plus de 40 % de l'azote soluble. 

L'acide glutamique, qui demeure le plus abondant de tous les acides 
aminés libres dosés (Latché, 1970) dans les carpophores de lére et 3éme 
volées, voit sa teneur relative baisser dans les carpophores de 3éme volée. 

Les résultats obtenus par Latché (1970) concordent avec ceux de 
Kissmeyer-Nielsen et al. (1966), Baldy et al. (1967) et Maggioni et al. (1968) 
en ce qui concerne l'accumulation de proline (en 3éme volée) et d'urée (en 
2éme volée), et également avec ceux de Hughes & Rhodes (1959) et Paranjpe 
et al. (1978) en ce qui concerne la baisse des taux de tyrosine et de 
phénylalanine dans les carpophores issus des derniéres volées. 

Les taux de nitrates et de nitrites des carpophores - relativement bas 
par rapport à ceux de certains végétaux (soit de l9ordre de 0,1 mg/100 D, 
pour les nitrites, et 5 mg/100 g de matière fraîche pour les nitrates) - au- 
raient tendance à augmenter en fin de cycle de fructification, selon Bakowski 
et al. (1986 a). 

Si l'on ne peut tirer de règle générale quant aux fluctuations du niveau 
de certains composés azotés des carpophores au cours du cycle de 
fructification, c'est sans doute parce qu'il existe une relation étroite entre la 
composition du compost et celle des carpophores. En effet, la nature et la 
concentration de la source azotée fournie au champignon peut avoir une in- 
fluence notable, en particulier sur la composition de la fraction azotée solu- 
ble. Delmas & Poitou (1965) rapportent que l'addition d'acide glutamique 
au compost entraine une augmentation générale du niveau des acides aminés 
libres du carpophore - acide glutamique compris -, tandis que l'addition 
d'asparagine a les effets inverses. La supplémentation du compost avec des 
mélanges complexes tels que la gélatine ou l'hydrolysat de caséine, entraine 
des modifications dont les plus importantes portent sur les teneurs en acide 
aspartique, acide glutamique, glycocolle, sérine, proline, histidine et urée 
(Kissmeyer-Nielsen et al., 1966). La nature méme du compost joue un róle 
important: à titre d'exemple, les carpophores poussés sur compost à base de 
fumier de cheval ont des teneurs en nitrates et en nitrites deux fois plus fai- 
bles que les carpophores de méme âge et de même souche poussés sur 
compost à base de lisier de poulet (Bakowski et al., 1986 a). 

Source : MNHN, Paris 
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Ainsi, comme le souligne Latché (1970), il existerait en fonction du 

phénomène des volées, des variations, soit dans la perméabilité aux substan- 

ces dissoutes, soit dans le déroulement de certains processus métaboliques. 

L'activité des transaminases qui donnent naissance à un certain nombre 

d'acides aminés, est accrue dans les volées oü ces mémes acides aminés sont 

en plus forte concentration à l'état libre - en général; la 3ème volée: cela 

pourrait expliquer, en grande partie, l'observation selon laquelle les acides 

cétoniques qui servent de substrat aux transaminases (glyoxylate, pyruvate, 

hydroxypyruvate, oxalacétate, a-cétoglutarate et phénylpyruvate), sont en 

concentration plus faible dans les carpophores de 3ème volée que dans ceux 

de lère et 2ème volées (Latché, 1970). L'accumulation de certains acides 

aminés libres dans les carpophores, au cours du cycle de récolte, pourrait 

donc être attribuée, au moins en partie, à une augmentation des processus 

de biosynthèse - cas de l'arginine, qui est issue du cycle de l'ornithine, elle- 

méme dérivant de l'acide glutamique. Pour d'autres acides aminés, tels la 

proline, l'accumulation observée pourrait relever d'une élévation du taux 

d'absorption du composé à partir du compost (Latch�, 1970). 

Cas des hydrates de carbone solubles 

Comme cela a été observé avec certains métabolites azotés, les modifi- 

cations du niveau de certains hydrates de carbone solubies du carpophore en 

rapport avec le phénoméne des volées, dépendent plus ou moins de la nature 

du compost. Le taux de tréhalose augmente fortement entre la lére et la 

6ème volée dans les carpophores cultivés sur compost à base de fumier de 

cheval, tandis qu'il fluctue de façon irrégulière dans les carpophores formés 

sur compost à base de fumier de plumes de poule grillées; le taux de 

glucose, qui reste quasiment constant au cours du cycle de récolte, dans les 

carpophores développés sur fumier de cheval, fluctue entre les différentes 

volées (en marquant un maximum dans les carpophores des 2ème et Sème 

volées), sur fumier de plumes de poule; quant au mannitol, il a tendance à 

s'accumuler en plus forte concentration dans les carpophores des Séme et 

6ème volées, et ce, quelle que soit la nature du compost (Bakowski et al., 

1986 c). 

3- Róle du métabolisme hydrocarboné dans le déterminisme des volées 

Si l'on cerne mieux aujourd'hui la nature des facteurs qui déterminent 

le processus des volées chez Agaricus bisporus, c'est en grande partie gráce 

aux progrès considérables réalisés dans la connaissance du métabolisme des 

hydrates de carbone du champignon. 

Une voie de recherche a été ouverte par Parrish et al. (1976), qui ont 

démontré l'existence d'une relation directe entre la teneur en mannitol des 

carpophores récoltés pendant une volée et le rendement de la volée. Les 

résultats, obtenus avec d'autres composés par différents auteurs, permettent 

à présent d'avoir une représentation éloquente des événements métaboliques 

en rapport avec le phénomene des volées (Fig. 6): 

- avant le départ de la volée, il y a accumulation de tréhalose et de 

glycogène dans les initiales de carpophores encore à l'état dormant 

Source : MNHN, Paris 
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Figure 6 - Evolution, au cours d'un cycle de récolte, des teneurs en mannitol (a), 
tréhalose et glycogéne (b) dans des carpophores de stade 2 issus d'un méme 
plateau de compost (d'après Hammond & Nichols, 1979). 

Figure 6 - Changes, during a cropping cycle, in mannitol (a), trehalose and glycogen 
(b) content in sporophores from stage 2 grown on the same tray of compost 
(from Hammond & Nichols, 1979). 

(Hammond & Nichols, 1979) et parallélement, on observe une activité mini- 
male de la glycogene phosphorylase et de la tréhalase (Hammond, 1986; 
Wells et al., 1987); il semble que les niveaux cumulés des deux hydrates de 
carbone déterminent le rendement de la volée à venir; par ailleurs, à ce sta- 
de, le mannitol est à son niveau minimum, 

- pendant la croissance de la volée, on observe un affaiblissement des te- 

neurs en tréhalose et en glycogène, sans doute en réponse aux besoins 
énergétiques accrus des carpophores (Hammond & Nichols, 1979): les 
activités de la tréhalase et de la glycogéne phosphorylase sont alors maxi- 
males (Hammond, 1986; Wells et al., 1987); l'accumulation de mannitol dans 
les carpophores s'accompagne d'une élévation de la teneur en eau de ceux-ci, 
d'où l'accroissement considérable de la biomasse (Hammond & Nichols, 
1979), 

- aprés la récolte de la volée, la demande en hydrates de carbone est 
considérablement réduite, et il faut alors attendre un certain laps de temps 
avant l'émergence de la volée suivante (durée d'une inter-volée) pour que les 
niveaux des hydrates de carbone retournent à leurs valeurs initiales 
(Hammond & Nichols, 1979). 

Source : MNHN, Paris 
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Parallélement à ces observations, il a été constaté un changement dans 
l'équilibre des voies d'oxydation des hexoses au cours du cycle de 
fructification: Hammond (1981, 1986) rapporte en effet, que l'activité de la 
glucose-6-phosphate déshydrogénase, enzyme-clef de la voie des hexoses 
monophosphates (HMP), est 20 fois plus élevée dans les carpophores de sta- 
de 2 récoltés en début de volée, que dans ceux récoltés au méme stade en 
milieu de volée; l'augmentation d'activité des enzymes de la voie des HMP, 
permettant la production de NADP réduit, donc la synthése du mannitol 
(activité de la mannitol déshydrogénase), assurerait ainsi le démarrage de la 
volée. 

Chanter (1979) a proposé un modèle mathématique rendant compte des 
événements métaboliques survenant au cours du cycle de fructification: l9au- 
teur suggère qu'un substrat hypothétique est absorbé et accumulé par le 
mycélium jusqu'à ce qu'un certain niveau-seuil soit atteint et permette l'ini- 
tiation des carpophores; la croissance de la volée entrainerait alors une dimi- 
nution des réserves de substrat intramycélien en-dessous du niveau-seuil, em- 
péchant ainsi l'émergence d'une nouvelle volée; aprés la récolte, le substrat 
en question pourrait à nouveau s'accumuler et initier une nouvelle volée. 

Le tréhalose et le glycogéne paraissent se comporter comme le substrat 
hypothétique de Chanter, si l'on s9en tient aux seuls résultats de Hammond 
& Nichols (1979). Cependant, les résultats plus récents de Claydon et al. 
(1988) semblent indiquer qu'on a affaire à un modéle plus complexe. En ef- 
fet, il est quasiment prouvé que le glycogéne et le tréhalose sont synthétisés 
par le champignon à partir des sucres relargués dans le compost via l'activité 
de certaines hydrolases extracellulaires, notamment celle de l'endocellulase - 
enzyme catalysant l'hydrolyse en glucose des constituants cellulosiques du 
compost. Or, contrairement à l'hypothèse de Chanter, les résultats 
expérimentaux de Claydon et al. démontrent que: 

- le prélèvement d9hydrates de carbone par le champignon ne semble 
pas être un processus à vitesse constante: à chaque volée, correspond un pic 
d'activité de l'endocellulase, l'activité de l'enzyme étant par ailleurs direc- 
tement proportionnelle à la biomasse produite, 

- il semble qu'il n'y ait pas de gros changements de la biomasse 
mycélienne dans le compost, donc des réserves en substrat intramycélien, au 
moment de la fructification - comme cela a été montré chez Flammulina 
velutipes - puisqu'à ce stade, le mycélium est en limitation de croissance. 

Ainsi, comme le suggèrent Claydon et al., l'activité des enzymes assu- 
rant l'apport carboné vers le mycélium, serait régulée par la biomasse des 
carpophores; ce mécanisme permettrait d'établir un équilibre entre les 
dépenses d'hydrates de carbone pendant la construction des carpophores et 
les apports via l'activité des hydrolases extracellulaires. 

Si la preuve est donnée que le champignon de couche, comme d'autres 
Basidiomycétes saprophytes, peut réguler l'activité de certaines enzymes 
extracellulaires pendant la morphogenése des carpophores, la nature exacte 

de la régulation reste, en revanche, à déterminer. En ce qui concerne 
Vacti de l'endocellulase extracellulaire d9 Agaricus bisporus, il est possible, 

Source : MNHN. Paris 
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comme le suggére Wood (1985) - faisant référence aux travaux de Hammond 

- que la régulation soit exercée par les niveaux intramycéliens d'hydrates de 

carbone solubles tels que ceux du glucose ou du tréhalose; les changements 

de concentration en sucres dans le mycélium, dus à l'exportation de ceux-ci 

vers les carpophores en développement, pourraient constituer un mécanisme 

de contrôle de la production. de l'enzyme: en effet, l'endocellulase de 4. 

bisporus appartient au type de cellulases fongiques induites par la cellulose 

(substrat) et à répression catabolique (Manning & Wood, 1983). 

L'activité de la laccase - phénoloxydase majeure excrétée dans le 

t par le mycélium - suit le modele inverse de celui de l'endocellulase: 

de l'enzyme augmente jusqu'à l'émergence de la premiére volée de 

carpophores puis diminue ensuite rapidement (Turner, 1974; Wood & 

Goodenough, 1977). La perte d'activité de la laccase, due semble-t-il, à une 

inactivation suivie par une dégradation, pourrait correspondre à une 

réassimilation des acides aminés de la protéine par le champignon, étant 

donné que celle-ci représente 2 % des protéines mycéliennes, soit 0,7 % de 

la biomasse fongique (Wood, 1980 a, b); selon une autre hypothèse - ne 

contredisant pas forcément la précédente -, l'inactivation de la laccase au 

moment de la fructification permettrait de lever l'inhibition exercée 

éventuellement sur le développement des carpophores par certains produits 

de l'acti enzymatique, incluant des quinones - d'où un rôle possible de la 

laccase dans l'induction de la fructification. 

En conclusion, le modèle développé par Chanter (1979) a ouvert de 

nouvelles perspectives de recherche dans l'étude des facteurs contrólant le 

phénomène des volées. Il est aujourd'hui admis qu'une régulation de la 

biomasse des carpophores s'opère via les réserves de substrat stockées dans le 

mycélium - hydrates de carbone solubles essentiellement. Cependant, le 

modèle n'explique pas le caractère endogène du rythme de fructification du 

champignon; il a en effet été constaté qu'en l'absence de cueillette, la pro- 

duction de carpophores conserve sa périodicité, les volées étant toutefois trés 

espacées dans le temps et la biomasse (en nombre de carpophores) 

considérablement réduite; la cueillette des carpophores résulte en une 

accélération du rythme de fructification, accompagnée d'une augmentation 

du rendement des volées, l'accélération étant d'autant plus grande que le sta- 

de de maturité des carpophores à la récolte est plus précoce (Cooke & 

Flegg, 1965). L'hypothèse selon laquelle une (ou plusieurs) substance(s) 

inhibitrice(s) serai(en)t émise(s) par les spores des champignons ou le 

mycélium dans le compost (Cooke & Flegg, 1965) reste tout-a-fait plausible 
- bien qu'elle n'ait pas été confirmée à ce jour -, et elle ne contredit pas celle 

d'une régulation ultime de la croissance des volées par les niveaux endogènes 

d'hydrates de carbone solubles. 

CONCLUSION 

Grâce à l'amélioration considérable des techniques d'observation et 

d'analyse, on est en mesure aujourd'hui, de prédire les grands changements 

de la composition biochimique des carpophores d'Agaricus bisporus lies aux 
processus de croissance et au phénomène des volées. 

Source : MNHN, Paris 
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Cependant, certaines questions fondamentales restent encore sans 
réponse, sans doute, dans une large mesure, à cause des difficultés techni- 
ques rencontrées dans la maîtrise de la fructification du champignon in vitro 
(ie. sur milieu axénique, défini). Une fois ce problème résolu, on pourra 
explorer de façon plus approfondie et surtout plus rationnelle, les interac- 
tions champignon - substrat, et ainsi mieux comprendre les mécanismes phy- 
siologiques et métaboliques de la reproduction sexuée du champignon. 

Ces recherches doivent naturellement trouver des applications prati- 
ques: amélioration de la valeur nutritive et gustative des champignons, 
contrôle du phénomène de brunissement après récolte ou, pourquoi pas, 
production de substances d'intérêt pharmaceutique, phytosanitaire ou autre... 
Une chose est sûre néanmoins: les progrès dans la gestion du rendement et 
de la qualité des récoltes, ne pourront se faire sans l'appui d9une solide 
connaissance fondamentale de la biologie, et plus précisément, de la biochi- 
mie du champignon. 
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